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　An understanding of plant immune systems is important 
for crop breeding with enhanced disease resistance against 
pathogen infection. Previous studies reveal that plant has 
evolved two types of defense mechanisms, which are called 
“basal resistance” and “R‒gene mediated resistance”, for 
protecting thewrselves from pathogen attack. Recent studies 
suggest that both defense systems use a common pathway to 
activate defense responses, however, the downstream 
components in both pathways are still obscure.
　OsPto-interacting protein 1a (OsPti1a), which is a 
functional ortholog of tomato Pti1, negatively regulates both 
basal resistance and R‒gene mediated resistance in rice. 
ospti1a mutant shows lesion formation and accompanying 
defense responses without pathogen infection. OsPti1a is 
phosphorylated by upstream kinase oxidative signal 
inducible1 (OsOxi1) and the phosphorylation of OsPti1a 
has an important role in activating basal resistance against 
pathogen infection. Additionally, OsOxi1 is phosphorylated 
by upstream kinase 3‒phosphoinotiside-dependent protein 
kinase 1 (OsPdk1). OsPdk1 has an important role for 
activating basal resistance against compatible pathogen 
infection. Therefore, OsPdk1-OsOxi1-OsPti1a phos phor y-
la tion cascade regulates proper activation of basal resistance 
in rice 
　Interestingly, OsPti1a localizes at plasma membrane, and 
cellular localization of OsPti1a has an important function 
in suppvessing lesion formation. Especially, N‒terminal 
amino acid sequences of OsPti1a have a post-translational 
modification for binding to plasma membrane.  Further, 
OsPti1a forms complexes with potentially plant immune 
related proteins at plasma membrane, suggesting that 
plasma membrane localized OsPti1a probably regulates 
plant immune complex through its phosphorylation during 
pathogen infection.
Key words : lesion mimic mutant, plant immunity, phos-
phorylation, signaling
緒　　　言
　自然界において，植物はさまざまな微生物との相互作
用の中で生育しているにもかかわらず，病気になることは
稀である．これは，植物 ― 微生物の相互作用の進化の過
程で，植物が微生物の感染を抑制するシステムを獲得し
てきたことを示している．自然界には20万種とも言われる
微生物が存在しており，中でも，植物に加害できるものは
1 万種程度存在すると考えられている．例えば，イネに発
病させることができる病原菌は70種程度だが，重大な病
害を引き起こす病原菌は10種にも満たない．このように，
植物はおおかたの病原菌に対して，抵抗性を有している
と考えることができる。これら，植物が有する防御メカニ
ズムの包括的な理解は，効率的な耐病性品種の育種や，
防御メカニズムの活性化を目的とした農薬の創薬に繋が
ると期待される．これまでも，植物の病害抵抗性に関わる
遺伝子が単離，同定されてきた．しかしながら，未だ植物
の病害抵抗性機構には不明な点が多いのが実情である．
 植物には大きく分けて 2 種類の抵抗性メカニズムを有
していることが知られている．一つは，基礎的抵抗性
（basal resistance）と呼ばれ，植物が有する幅広い病原
菌に対する抵抗性に重要である．基礎的抵抗性の一つと
して，PAMP/MAMP-triggered immunity（PTI/MTI）
は，精力的に解析がなされている₁，₂）．PTI/MTI は，パ
ターン認識受容体（pattern-recognition receptor : PRR）
が病原菌や微生物の共通した構造である病原菌／微生物
関 連 分 子 パ タ ー ン（pathogen/microbe-associated 
molecular pattern : PAMP/MAMP）を認識することで
誘導される．PAMP/MAMP の認識に伴い，活性酸素種
の生成，カルシウムイオンの流入，MAP kinase の活性
化，防御遺伝子発現の誘導，物理的障壁であるカロース
の沈着等の一連の防御反応が誘導される₃）．もう一方は，
品種特異的抵抗性（ʀ︲gene mediated resistance）と呼
ばれ，病原菌の種やレースに特異的に誘導される抵抗性
である．品種特異的抵抗性は，病原菌が分泌する非病原
力因子（Avirulence factor）と植物が有する抵抗性遺伝
子産物（R protein）の直接または間接的な相互作用によ
って規定される．品種特異的抵抗性では細胞死を伴う劇
的な反応 “過敏感反応（Hypersensitive response : HR）”
が誘導され，病原菌を感染部位へ封じ込めるだけでなく，
一連の防御応答の活性化が認められる．近年では，非病
原力遺伝子産物は，植物の防御機構を標的とし，攪乱す
る機能を有することから “エフェクター” と呼ばれてお
り，エフェクターが植物のＲタンパク質と直接または間
接 的 に 相 互 作 用 す る こ と が 見 い だ さ れ Effector-
triggered immunity（ETI）と呼ばれている₄）．興味深い
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ことに，MTI と ETI で誘導される抵抗性反応は共通性
が存在することから，MTI と ETI は共通したシグナル
伝達経路を活性化させ，防御応答を誘導していると考え
られてきている₅，₆，₇，₈）．
　筆者らは，モデル単子葉植物であるイネ（Ｏｒｙｚａ　ｓａｔｉｖａ）
を用いて，植物が有する耐病性機構の解明に取り組んで
きた．イネは日本の主食として欠かすことのできない作
物であるだけでなく，全ゲノム配列の同定，ゲノムサイ
ズの小ささ（約430 Mb），形質転換できる品種の存在，
研究基盤が整備，これまでに培われてきた多くの知見な
ど，研究材料として多くの利点を有している₉）．さらに
は，内在性トランスポゾン Ｔｏｓ17 を用いたミュータント
タグラインの整備により，変異体の取得も可能である．
本稿ではイネの耐病性メカニズムの解析から見えてきた
植物の免疫システムの一端について紹介する．
擬似病斑変異体 ospti1a の単離と機能解析
　イネの Ｔｏｓ17 ミュータントパネルは，農業生物資源研
究所で整備された内在性トランスポゾンによる変異体ラ
インである₁₀，₁₁）．利点としては，内在性のトランスポゾ
ン Ｔｏｓ17 を培養変異によって活性化させることで染色
体上への新規な挿入を促し，変異体系統を単離している
ことにある．内在のトランスポゾンによって誘発される
遺伝子欠損であることから，遺伝子組換え体ではなく，
屋外での栽培も可能となり，大規模スクリーニングも可
能としている₁₂）．植物が有する抵抗性機構の理解にむけ
て，Ｔｏｓ17 ミュータントパネルよりスクリーニングが行
われた結果，擬似病斑形成を伴い，親和性のイネいもち
病菌に対して抵抗性を示す ｔｔⅿ₁（Ｔｏｓ17　ｔｒｉɡɡｅｒｅｄ　ⅿｕｔａ︲
ｔｉｏｎ　 ₁）変異体が単離された₁₃）．ｔｔⅿ₁ 変異体は，野外で
は30日前後，温室内では40日前後で擬似病斑を形成し，
擬似病斑形成に伴い，一連の防御応答が活性化する．原
因遺伝子は，トマトのタンパク質リン酸化酵素 Pto の相
互作用因子 Ｐｔｏ︲ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎɡ　ｐｒｏｔｅｉｎ　₁（Pti 1）遺伝子ホモ
ログであり，ＯｓＰｔｉ₁ａ と命名された₁₃）．ＳˡＰｔｏ は遺伝学的
に Ｐｓｅｕｄｏⅿｏｎａｓ　ｓｙｒｉｎɡａｅ の ａｖｒ 遺伝子 ａｖｒＰｔｏ に対する
ʀ 遺伝子として知られてきた₁₄，₁₅）．ＳˡＰｔｉ₁ もタンパク質
リン酸化酵素をコードし，SlPto からリン酸化を受ける．
さらに，ＳˡＰｔｉ₁ を過剰発現させた形質転換タバコでは
HR が拡大したことから，HR の正の制御因子と考えられ
ている₁₆）．一方，ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体は擬似病斑形成に伴い一
連の防御応答が活性化すること，ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体への
ＳˡＰｔｉ₁ 遺伝子の相補試験の結果，ＳˡＰｔｉ₁ 遺伝子により，
ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体で認められる表現型が完全に相補され
た₁₃）．つまり，トマトとイネでは Ｐｔｉ₁タンパク質の機能
が分化していることが明らかとなった．さらに，ＯｓＰｔｉ₁ａ
過 剰 発 現 イ ネ は，親 和 性 の イ ネ い も ち 病 菌
（Ｍａɡｒｎａｐｏｒｔʰｅ　 ɡｒｉｓｅａ）や親和性のイネ白葉枯れ病菌
Ｘａｎｔʰｏⅿｏｎａｓ　ｏｒｙｚａｅ　pv.　ｏｒｙｚａｅ race1 に対する基礎的抵
抗性が低下したことから，OsPti1a の過剰発現は基礎的
抵抗性を負に制御すると考えられた₁₃）．
　ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体の擬似病斑形成に伴う抵抗性の活性化
が，ʀ︲gene mediated resistance に依存するか解析する
ため，ʀ タンパク質の制御に重要な ＯｓʀＡʀ₁（required 
for Ｍˡａ︲₁₂ resistance）₁₇）のサイレンシングが行われた．
ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体において ＯｓʀＡʀ₁ をサイレンシングする
ことで，擬似病斑形成が抑制された．以上の結果から，
OsPti1a は基礎的抵抗性と ʀ︲gene mediated resistance
を負に制御する因子であることが示された₁₃）．
リン酸化リレーを介したOsPti1a の耐病性制御機構
　OsPti1a 分子制御メカニズムの理解に向けて，相互作
用因子の同定を試みた結果，OsPti1a の相互作用因子と
して，AGC キナーゼファミリーの OsOxi1（oxidative 
signal inducible1）が単離された．シロイヌナズナにおい
て AtOxi1 は活性酸素シグナルで遺伝子発現が誘導され
る遺伝子として単離された₁₈）．Ａｔｏｘｉ₁ 変異体は野生型と
比較して，H2O2 処理時の Mitogen activation protein 
kinase 3，6 （MPK 3，6 ）の活性化が起こらないこと
や，絶対寄生菌であるシロイヌナズナべと病菌の感染部
位で ＯＸɪ₁ 遺伝子発現が誘導されること，Ａｔｏｘｉ₁ 変異体
ではシロイヌナズナべと病菌に対する抵抗性が野生型と
比較して低下することが示された₁₈）．さらに，シロイヌ
ナズナにおいても，AtOxi1 が Pti1 ホモログ AtPti1︲2 と
相互作用し，AtPti1︲2 をリン酸化することが示された₁₉）．
　イネでも，ＯｓＯｘｉ₁ 遺伝子は H2O2 処理により，顕著に
遺伝子発現が誘導された₂₀）．また，ＯｓＯｘｉ₁ｐｒｏ　：　：　ɢＵＳ 形
質転換イネにおいて，非親和性ならびに親和性イネいも
ち病菌の HR や病斑周囲で GUS 染色が認められた₂₀）．イ
ネいもち病菌の感染部位周辺では活性酸素の蓄積も確認
されたことから₂₀），病原菌の感染に伴う活性酸素生産が
ＯｓＯｘｉ₁ 遺伝子発現を誘導していると考えられた．また，
OsOxi1 タンパク質は H2O2 処理後10分で一過的なリン
酸化が確認されること₂₀），病原糸状菌の細胞壁成分であ
るキチン処理後 5 分でもリン酸化が確認された₂₀）．そこ
で，ＯｓＯｘｉ₁ 過剰発現体を作出し，病原菌に対する抵抗性
を検定した結果，親和性イネいもち病菌や親和性イネ白
葉枯れ病菌に対して野生型と比較して抵抗性を示し
た₂₀）．つまり，OsOxi1 は基礎的抵抗性の制御に寄与する
ことを示している．
　次に，OsOxi1 による OsPti1a のリン酸化部位を解析し
た．OsOxi1 は OsPti1a の233番目のスレオニンをリン酸
化した₂₀）．これは，SlPto による SlPti1 のリン酸化部位と
共通していた₂₁）．そこで，OsPti1a のリン酸化の重要性
を明らかにするため，OsPti1a の自己リン酸化に必要な
96番目のリジン残基をアスパラギンに置換した相補個
体，OsPti1a の233番目のスレオニン残基をアラニンに置
換した相補個体ならびに両者を置換した相補個体を作出
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した．興味深いことに，これら相補個体では ｏｓｐｔｉ₁ａ 変
異体で認められる擬似病斑形成ならびに防御遺伝子
Ｐʀ︲₁ｂ（ｐａｔʰｏɡｅｎｅｓｉｓ︲ｒｅˡａｔｅｄ　₁ｂ）の発現が抑制された₂₀）．
さらに，相補株の抵抗性について解析を進めた結果，イ
ネ白葉枯れ病菌接種において OsPti1aT233A 相補株ならび
に OsPti1aK96N/T233A 相補株は，野生型やベクターコントロ
ールと比較して有意に病斑が拡大した．本結果は，
OsPti1a のリン酸化は擬似病斑形成の抑制に必須ではな
いが，OsPti1a のリン酸化は基礎的抵抗性の活性化に必
須であること示している．
　上述したとおり，シロイヌナズナ，イネ共に Oxi1︲Pti1
を介したリン酸化シグナルが基礎的抵抗性の制御に重要
であることが明らかとなった₂₀，₂₁）．近年，AtOxi1 のリン
酸化ターゲットとして，新たに AtPti1︲4 が同定され
た₂₂）．陸上植物の Pti1 ホモログについて系統樹解析を行
うと，Pti1 ファミリーは大きく 3 つのサブグループに分
類できる．また，Pti1 タンパク質の N 末端側のアミノ酸
配列で分類することも可能である₂₃）（Fig. 1 ）．AtPti1︲4は
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Fig. 1 Phylogenetic tree of Pto-interacting protein in several species.
　　　　Full length of predicted amino acid sequences of Pti1 protein in these species was calculated by Clustal W program. 
Phylogenetic tree was visualized by TreeView program and number on each node indicates the bootstrap value, Gene anno-
tation number was used from Phytozome version 10.3. Pti1 family protein was classfied into three types by N-terminal amino 
acid sequences. N-terminal amino acid sequences of each subgroup were visualized by WebLogo version 3.0.
OsPti1a と同じく subgroup II に属する．興味深いこと
に，AtPti1︲4 は MPK6 をターゲットとしてリン酸化す
るだけでなく，MPK6 によってリン酸化されると報告さ
れた₂₂）．イネにおいても OsMPK6 は植物免疫の活性化に
重要な酸化酵素であるが₂₄，₂₅），OsPti1a が MPK cascade
によって制御を受けるかは今のところ不明であり，今後
の解析が待たれる．このように，シロイヌナズナには
Pti1 ホモログが10種類存在しており，その遺伝的冗長性
から，変異体を用いた解析は非常に困難である（Fig. 1 ）．
一方で，イネには OsPti1a のホモログとして OsPti1b が
存在しているが，ＯｓＰｔｉ₁ｂ 遺伝子の発現はほとんど検出
できないことから₁₃），ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体で表現型が顕在化し
たと推察される．このような遺伝的冗長性を回避し，遺
伝子の機能解析という観点からイネを用いることは有効
な手段であると考えられる．また，遺伝的冗長性を避け，
分子機能を理解する目的であるならば，それぞれのサブ
ファミリーに Pti1 ホモログが一遺伝子しか存在しない
シダやヒメツリガネゴケをモデルに解析を進めることも
有効かもしれない．もちろん，耐病性に関して研究を進
めるためには，それらの病原菌の探索から始める必要性
があるだろう．
Pdk1-Oxi1-Pti1 リン酸化リレーによる基礎的抵抗性の
制御
　AGC キナーゼファミリータンパク質は，上流のタンパ
ク質リン酸化酵素 3︲phosphoinositide-dependent protein 
kinase 1（Pdk1）によって制御される₂₆，₂₇，₂₈，₂₉）．動物で
は，phosphoinositide 3︲kinase（PI3K）を介した phospha-
tidylinositol （PtdIns）lipids のリン酸化に伴い産生される
PtdIns（ 3, 4, 5 ）P3 によって Pdk1 が活性化し，下流の
因子の活性を調節することが知られている₃₀）．植物では，
PtdIns（ 3, 4, 5 ）P3 は産生されないため，AtPdk 1 は
Phosphatidic acid （PA）や PtdIns（4, 5）P2と結合し，
活性化すると報告されている₂₀，₃₁）．これまでに，AtOxi1
の相互作用因子として AtPdk1 が同定され，AtPdk1 が
AtOxi1 をリン酸化すること，AtPdk1 のリン酸化活性が
エリシターである細胞壁分解酵素 Xylanase や PA で活
性化したことから，植物の防御シグナル伝達に寄与する
と報告された₂₀）．イネにおいても OsPdk1 と OsOxi1 は
相互作用し，OsPdk1 が OsOxi1 の283番目のセリンをリ
ン酸化すること，OsPdk1 がエリシターであるキチンや
PA 処理でリン酸化されることを見いだした₃₂）．キチン
は，細胞膜上に存在する OsCEBiP₃₃）と OsCERK1₃₄）の受
容体によって認識され，下流にシグナルを伝達する．ま
た，イネではキチン処理により PA が蓄積することも知
られている₃₅，₃₆）．キチン認識後の OsPdk1 のリン酸化機
構に関しては，詳細は不明であるが，キチン認識に伴う
PA 蓄積や PA シグナルが一端を担っていると推測され
る．加えて， ＯｓＰｄｋ₁ 過剰発現体を用いた接種試験の結
果，ＯｓＰｄｋ₁ 過剰発現体は親和性病原菌に対して，ベク
ターコントロールと比較して抵抗性を示した₃₂）．これら
の結果から，Pdk1 ︲Oxi1︲Pti1 リン酸化シグナルが単子
葉，双子葉植物共に保存され，基礎的抵抗性の制御に寄
与すると考えられた（Fig. 2 ）₃₂）．
OsPti1a の細胞膜局在と複合体形成
　Pti1 を介したリン酸化シグナルは基礎的抵抗性の制
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Fig. 2 OsPti1a-mediated phosphorylation pathway in rice.
御に重要であるが₂₁，₃₂），ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体で認められる擬似
病斑形成の抑制には，少なくとも OsPti1a のリン酸化は
重要ではない₂₁）．そこで，OsPti1a のリン酸化の動態を
調べることを目的として，OsPti1a のＮ末端もしくはＣ
末端にタグを付加した相補個体を作出した．興味深いこ
とに，Ｃ末端側にタグを付加した相補個体は，ｏｓｐｔｉ₁ａ 変
異体の表現型を完全に相補したのに対し，Ｎ末端側にタ
グを付加した相補個体は，擬似病斑が形成され，矮性の
表現型を示した₃₃）．上述した通り，OsPti1a は SubgroupII
に属しており，データベース解析の結果，翻訳後修飾の
一つであるパルミトイル化を受けるアミノ酸配列をＮ末
端配列に有していた₃₇）．局在解析の結果，OsPti1a は細
胞膜の Detergent Resistant Membrane（DRM）という
領域に局在することが明らかとなった₃₇，₃₈）．DRM は界面
活性剤難溶性画分のことであり，動物や酵母の研究から，
スフィンゴ脂質やコレステロールが濃縮して存在してい
ると考えられている₃₉）．細胞膜状のマイクロドメインは
脂質ラフトと総称され，脂質ラフトには様々なシグナル
伝達に関わるタンパク質群が局在することも明らかとな
ってきている₃₈，₄₀）．OsPti1a の細胞膜局在には 6 番目およ
び 7 番目のシステイン残基が重要であり，どちらか一方
を欠損しても細胞膜に局在することはできなかった₃₇）．
そこで，OsPti1a の細胞膜局在の意義について調べるた
め，Ｎ末端側10アミノ酸を欠損させたΔɴ︲ＯｓＰｔｉ₁ａ を発
現する相補個体を作出したところ，Δɴ︲ＯｓＰｔｉ₁ａ 相補個
体は ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体の表現型を相補できなかった₃₃）．つま
り，OsPti1a タンパク質の細胞膜への局在が擬似病斑形
成ならびに一連の防御応答の活性化の抑制に必須である
ことを示している．生化学的なアプローチの結果，
OsPti1a は細胞膜上で複合体を形成していたことか
ら₃₇），細胞膜画分から免疫沈降法を用いて相互作用因子
の探索を試み，候補となる相互作用因子を複数同定する
こ と に 成 功 し た ₂₉）．例 え ば，plasma membrane 
H+︲ATPase ホ モ ロ グ は シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ の RIN4
（Resistance to Ｐｓｅｄｏⅿｏｎａｓ　 ｓｙｒｉｎɡａｅ pv. ⅿａｃｕˡｉｃｏˡａ 1
（RPM1）︲interacting protein 4）と相互作用し，気孔の
開閉に関与することが示唆されている₄₁）．また，Jacalin 
domain protein ホモログは RIN4 の相互作用因子として
同定されている₄₂）．さらに，シロイヌナズナにおいてう
どんこ病菌に対する抵抗性遺伝子 ʀＰＷ₈  （Resistance to 
powdery mildew 8）の相互作用因子として同定された
PAPP2C は，イネにおいては，植物の生長と抵抗性を制
御し，PAPP2C の欠損に伴い細胞死が亢進することが報
告されている₄₃）．これら因子が OsPti1a によって直接制
御されるかは不明であるが，細胞膜に局在する OsPti1a
がリン酸化を受けることからも₄₄），OsPti1a 複合体のリ
ン酸化制御が基礎的抵抗性に寄与することを示唆してい
る．また，あくまで推測ではあるが，ｏｓｐｔｉ₁ａ 変異体で
は，これら複合体の不安定化が，ʀ︲gene mediated 
resistance を誘導しているのかもしれない．
リン酸化シグナル伝達の理解に基づいた耐病性育種を目
指して
　タンパク質のリン酸化は，生体内で頻用される翻訳後
修飾である．先に述べた OsPti1a の研究だけでなく，最
新の研究においても植物免疫の活性化にリン酸化が非常
に重要な機能を果たすことが知られている₄₅）．つまり，
病原菌認識時のリン酸化タンパク質の同定ができれば，
自ずと植物免疫に重要な因子群が明らかにできると期待
される．理化学研究所の中神弘史博士らは，最新のプロ
テオミクス技術を用いて，植物におけるリン酸化タンパ
ク質の網羅的な同定することに成功した₄₆，₄₇，₄₈）．筆者ら
はこのリン酸化プロテオミクス研究基盤を活用し，植物
免疫制御因子に関わる一連のリン酸化タンパク質の同定
と機能解明を進めている．今後，植物免疫制御に関わる
新奇なリン酸化タンパク質を同定し，機能解明を行い，
効率的な耐病性品種の育成に利用したいと考えている．
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